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摘要 :【 目 的] 明确 茶 尺 晓 Ectropis obliqua Prout 5 龄 幼虫 脑 解剖 结构 ,并 分 析 和 构建 幼虫 脑 以 及 脑 
内 部 各 神经 散 结 构 的 三 维 结构 模型 。【 方 法 ] 采 用 免疫 组 织 化 学 方法 ,利用 突 触 蛋白 抗体 ,染色 标 
记 脑 内 神经 突 触 ,定位 突 触 联系 密集 分 布 的 区 域 ,获得 脑 内 部 神经 散 的 结构 。 利 用 激光 共聚 焦 显 微 
镜 获 取 脑 打 描 图 像 ,然后 利用 三 维 图 像 分 析 软 件 AMIRA 进行 图 像 分 析 , 构建 脑 的 三 维 结构 模型 ,并 
计算 脑 以 及 脑 内 各 神经 散 结 构 的 体积 。【 结果 】] 突 触 蛋白 抗体 染色 显示 , 茶 尺 晓 5 龄 幼虫 脑 内 具有 
很 多 神经 突 触 联系 密集 分 布 的 区 域 ,这 些 不 同 区 域 即 为 脑 的 不 同 神经 髓 结构 。 茶 尺 晓 幼虫 脑 主 要 
包括 前 脑 、 中 脑 和 后 脑 3 个 组 成 部 分 。 其 中 前 脑 最 大 ,包括 成 对 的 视 叶 、 草 形体 .前 脑 桥 和 侧 副 叶 以 
及 不 成 对 的 中 央 体 。 视 叶 位 于 前 脑 的 两 侧 后 端 。 莫 形体 位 于 脑 半 球 正 中 间 位 置 。 侧 副 叶 在 中 央 体 
的 下 前 方 两 侧 。 中 天体 在 脑 的 正中 心 。 前 脑 桥 在 中 央 体 的 上 方 后 侧 。 除 这 些 形 态 结构 明显 的 神经 
几 区 域外 ,前 脑 还 包括 大 量 内 部 边界 不 明显 的 神经 休 区 域 ,位 于 前 脑 左 右 两 侧 以 及 背 侧 和 腹 侧 ,这 
些 区 域 被 总 称 为 中 间 脑 , 占 整 个 脑 神经 信 的 66% 。 触 角 叶 为 中 脑 的 主要 组 成 部 分 ,在 脑 的 下 部 最 
前 端 ,为 一 对 球状 结构 。 后 脑 在 脑 的 腹 侧 和 触角 叶 下 方 , 即 围 咽 神经 索 进 入 脑 的 入 口 处 。 【结论 】 
构建 了 茶 尺 蝶 5 龄 幼虫 脑 以 及 各 神经 休 结 构 三 维 模型 ,分 析 了 脑 内 各 个 神经 信之 间 的 空间 位 置 关 
系 , 明 确 了 各 神经 购 的 体积 。 茶 尺 怒 幼虫 脑 体积 小 而 且 结 构 简单 的 特征 与 其 幼 期 视觉 .嗅觉 等 感觉 
器 官 不 发 达 、 活 动能 力 弱 、 行 为 简单 的 生物 学 习性 相对 应 。 
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Anatomical structure of the brain of larval Ectropis obliqua 


( Lepidoptera: Geometridae ) 
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Abstract: [ Aim] This study aims to investigate the neuropil structures of the brain of the 5th instar larva 
of the tea geometrid, Ectropis obliqua Prout and to reconstruct their three-dimensional models. 
[ Methods] The immunohistochemistry with synapsin antibody was used to characterize the anatomy of the 
neuropil structures of the brain. The laser scanning confocal microscope was used to acquire the confocal 
image stacks of the brain and the digital three-dimensional reconstructions were created by using the 
image analysis software AMIRA. [Results] The immunostaining with synapsin antibody revealed that 
there are many areas with dense synapse in the brain of the 5th instar larva of E. obliqua, which form 
different neuropil structures of brain. The larval brain of E. obliqua is composed of three main parts: 


protocerebrum , deutocerebrum and tritocerebrum. The protocerebrum contains several paired neuropils, 
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including optic lobes, mushroom bodies, protocerebral bridges and lateral accessory lobes, and an 
unpaired neuropil of central body. The optic lobes are located posteriorly to the lateral parts of the 
protocerebrum. The mushroom body is located on the midline of each half brain. The central body is 
located in the center of brain. The protocerebral bridges are located dorso-posteriorly to the central body, 
while the lateral accessory lobes are located ventro-anteriorly to the central body. The protocerebrum is 
the largest part of the brain. In addition to these prominent neuropils, the protocerebrum at its lateral, 
ventral and dorsal parts also contains a midbrain which accounts for 66% of the brain neuropils. The 
boundaries of different parts of the midbrain, however, are too fuzzy to be discriminated. The 
deutocerebrum mainly consists of a pair of antennal lobes. The tritocerebrum at the entrance of 
circumoesophageal connectives into the brain is located in ventral part of the brain and under the antennal 
lobe. [Conclusion] The three-dimensional models of the brain including the neuropils were reconstructed. 
The volumes of the neuropils were calculated and their spatial relationships were determined. The results 


show that the brain of the 5th instar larva of E. obliqua is small and simple, corresponding to undeveloped 


visual and olfactory sensory organs as well as simple behavioral task at its larval stage. 
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昆虫 脑 是 其 中 枢 神 经 系统 的 主要 组 成 部 分 ,能 
够 接收 昆虫 身体 内 、 外 环境 信息 ,处 理 信息 ,并 调控 
昆虫 的 行为 和 生理 活动 ( Chapman, 1998) 。 研 究 昆 
虫 脑 的 解剖 结构 ,将 有 助 于 理解 行为 和 生理 活动 的 
神经 调 探 机制。 昆虫 脑 主要 包括 前 脑 . 中 脑 和 后 脑 
3 部 分 (Chapman，1998 ) 。 其 中 前 脑 和 中 脑 内 部 神 
经 能 结构 呈现 高 度 功 能 分 区 和 模块 化 。 前 脑 具 有 视 
觉 信息 处 理 中 枢 视 叶 、 学 习 和 记忆 中 枢 草 形体、 运动 
定向 和 导航 中 枢 中 央 复 合体 。 中 脑 具 有 嗅觉 信息 处 
理 初 级 中 枢 触 角 叶 。 随 分 子 标记 技术 、 成 像 技 术 和 图 
像 分 析 技 术 的 发 展 ,昆虫 脑 解剖 结构 的 研究 也 获得 快 
ER WRR Drosophila melanogaster (Rein et 
al., 2002) 西方 蜜蜂 Apis mellifera ( Brandt et al., 
2005) 沙漠 蝗 Schistocerca gregaria (Kurylas et al., 
2008) , 4 QE hr SE 
2010) IRWAN X. Tribolium castaneum ( Dreyer et al., 
2010) 烟草 天 蛾 Manduca sexta (El Jundi al., 2009) 、 
烟 芽 夜 蛾 Heliothis virescens ( Kvello et al., 2009) .君主 
斑 蝶 Danaus plexippus ( Heinze and Reppert, 2012) . 透 
HINE Godyris zavaleta ( Montgomery and Ott, 2015) 、 烟 
青虫 Helicoverpa assulta ( Eg fk38& SE, 2016) AH S IE 
Helicoverpa armigera 幼虫 ( 汤 清 波 等 , 2014) 等 昆虫 脑 
的 神经 髓 结构 组 成 .结构 大 小 以 及 各 结构 之 间 的 空 
间 关 系 得 到 解析 。 这 些 昆 虫 脑 结构 的 明确 , (1) 为 
研究 其 他 昆虫 脑 的 结构 提供 了 参照 ; (2 ) 为 研究 脑 
各 结构 的 功能 提供 了 解剖 基础 ;(3) 为 研究 脑 功 能 
神经 的 通路 和 网 络 提 供 了 结构 框架 。 

研究 表明 ,昆虫 幼虫, 尤其 植 食性 鳞 翅 目 幼虫 的 
寄主 选择 和 取 食 , 主要 由 味觉 感觉 系统 调控 ( 汤 清 






























































& Leucophaea maderae (Wei et al., 























波 等 , 2011). 。 幼 虫 通 过 感知 植物 的 营养 成 分 和 有 
毒 防御 物质 作 取 食 选 择 。 幼 虫 的 触角 、 上 展 、 下 频 须 
和 舌 等 器 官 布 满 了 化 学 感 器 ,这 些 化 学 感 器 内 的 神 
经 元 受到 化 学 物质 的 刺激 后 ,将 刺激 信号 转化 为 神 
经 脉冲 ,并 传 和 中枢 神经 系统 ,进而 经 中 枢 神 经 系统 
的 处 理 ,形成 行为 指令 ,调控 昆虫 的 行 ; 
(Schoonhoven et al., 2005) , i "b RIA BE E 2] Ht 
E WE Je ERN PSAL E REER A, 其 内 的 感 
觉 神经 元 可 以 感知 ,并 辨别 出 取 食 刺激 素 和 取 食 抑 
制 素 等 化 学 刺激 物 , 从 而 作出 取 食 选择 。 这 些 感觉 
神经 元 末端 均 投 射 到 咽 下 神经 节 和 脑 内 (Tang DL 
et al., 2000; Tang QB et al., 2014, 2015) 。 

Ak KR HÉ Ectropis obliqua Prout 7j fh XH H 
( Lepidoptera) R IRE} ( Geometridae ) 昆虫 ,分 布 遍 及 
茶叶 主 产 区 , TETR BS L2) Voi rA OU fes 2 14 OR , fa s 
方式 以 幼虫 咀 食 茶树 叶片 ,严重 时 使 茶树 叶片 取 食 
至 尽 , 茶 叶 绝收 (高 旭 晖 等 , 2007; 姜 楠 等 , 2014) 。 
研究 茶 尺 峻 寄 主 选 择 和 取 食 行为 的 神经 调控 ,将 会 
为 开发 茶 尺 歇 特 异 的 绿色 防 控 技 术 提 供 理 论 依据 。 
但 关于 茶 尺 暴 神 经 科学 方面 的 研究 尚未 见 有 报道 。 
本 项 研究 以 茶 太 果 5 龄 幼虫 为 对 象 ,利用 免疫 组 织 
化 学 方法 .激光 共聚 焦 扫 描 法 和 三 维 模型 构建 技术 ， 
解析 茶 尺 竖 幼 虫 脑 的 结构 ,为 深入 研究 和 茶 太 果 的 化 
学 感受 机 制 及 神经 行为 学 商定 解剖 学 基础 。 


1 材料 与 方法 
供 试 昆虫 


茶 尺 峻 采 自 信阳 市 马鞍 山茶 园 , 在 信阳 农林 学 
院 养 虫 室 使 用 新 鲜 茶 叶 Camellia sinensis (L. ) O. 

































































1.1 
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虫 脑 的 解剖 结构 833 





Ktze. 连续 多 代 饲 养 , 饲养 条 件 为 温度 23 ~ 25% , 相 
对 湿度 8596 , 光 周 期 14L:10D。 选 取 5 HER S EJ] 
虫 进行 试验 。 
1.2 脑 的 解剖 和 免疫 组 织 化 学 染色 标记 

在 实体 解剖 镜 下 ,用 医学 剪刀 将 茶 尺 凤 5 龄 幼 
虫 头 部 前 下 , 置 于 冰 浴 的 Ringer 氏 生 理 液 中 ,利用 
精细 解 训 杀 子 将 脑 组 织 解剖 出 来 并 转移 至 4% ZEE 
甲醛 固定 液 中 ,室温 固定 2 h 或 4% 冰箱 内 过 夜 。 随 
后 用 0. 1 mol/L 磷酸 缓冲 液 (phosphate-buffered 
saline, PBS) (pH 7. 4) 连续 冲 洗脑 4 次 ,每 次 15 
min。 冲 洗 后 把 脑 置 于 用 PBSX ( 含 0.3% TritonX- 
100 PBS 溶液 ) 配制 的 5% 正常 山羊 血清 封闭 液 
(normal goat serum, Sigma, St. Louis, MO) 中 ,室温 
预 孵育 3 h 或 4C 条 件 下 过 夜 。 封 闭 后 把 脑 转 置 于 
第 一 抗 溶液 (SYNORF]1 Developmental Studies 
Hybridoma Bank, 浓度 为 1: 100(wv)，, 含 5 和 % 正常 
山羊 血清 封闭 液 ，PBSX 为 溶液 ) 中 ,4%C ETE PORE 
育 5 d。 然 后 用 PBS 缓冲 液 冲洗 脑 6 次 ,每 次 20 





















































各 神经 髓 的 结构 和 体积 进行 测量 和 计算 。 利 用 
Excel 计算 体积 的 平均 值 标准 差 和 各 神经 能 结构 的 
相对 体积 , 即 各 神经 髓 结构 体积 大 小 占 脑 的 百分比 。 
茶 尺 凤 幼虫 脑 各 神经 能 结构 的 命名 参照 棉铃 虫 幼 忠 
( 汤 清流 等 , 2014)。 为 了 便于 与 成 虫 脑 结构 比较 ， 
幼虫 脑 内 与 成 虫 脑 对 应 的 结构 采用 相同 的 命名 。 文 
中 所 述 脑 的 方位 和 朝向 以 昆虫 身体 体 轴 为 基准 。 


























2 结果 


2.1 茶 尺 晓 幼 虫 脑 的 基本 结构 

RRE 5 龄 幼虫 的 脑 (brain ) 位 于 头 壳 内 食道 
T Wk ABS Er, Pr VA d dE PR OU TW E d ER S 
咽 神 经 索 
(circumoesophageal connectives, CC) 与 咽 下 神经 节 
(suboesophageal ganglion) 连接 。 通 过 突 触 蛋白 抗体 
免疫 组 织 化 学 染色 标记 , IAMA AKRE R 
主要 包括 外 周 的 细胞 体 层 (cell body layer, CBL) 和 








(supraoesophageal ganglion ) , 通 过 

















min。 冲 洗 后 加 入 第 二 抗 LCy2 偶 联 的 羊 抗 鼠 第 二 抗 
体 (Invitrogen，Fugene，OR) ; 浓度 为 1:300, PBSX 
为 溶液 ]4C 孵育 3 d。 二 抗 孵育 后 ,PBS 冲洗 6 次 ， 
每 次 20 min。 然 后 分 别 利 用 5096, 70%, 9096, 
96% 和 100% ( v/v ) 的 酒精 由 低 浓度 到 高 浓度 对 组 
ZUBUK ,每 个 浓度 脱水 10 min, 其 中 100% 的 酒精 脱 
水 2 次。 脱水 后 把 脑 置 于 水 杨 酸 甲 酯 中 透明 。 最 后 
将 脑 放 在 厚度 为 1 mm 铝 制 载 玻 片 的 孔 内 ,以 加 拿 
大 中 性 树胶 为 封 片 剂 ,用 盖 玻 片 将 孔 上 下 面 密封 。 
1.3 共聚 焦 显 微 镜 扫描 和 三 维 结构 重建 与 分 析 
将 准备 好 的 脑 玻 片 放置 于 共聚 焦 激 光 扫 描 显 微 
镜 (LSM 780, META Zeiss, Jena, 德国 ) 下 ,使 用 10 x 
物镜 逐 层 扫描 ,以 获得 脑 组 织 图 像 。 扫 描 时 使 用 毛 
激光 488 nm 激发 灾 光 Cy2。 扫 描 图 层 间隔 设 定 为 2 
或 3 num, 图 像 分 辨 率 为 1 024 x1 024 PPI。 将 获得 
的 高 分 辨 率 脑 图 像 导 和 图像 分 析 软 件 AMIRA 5.3 
( Visage Imaging, Fürth, 德国) 中 进行 结构 分 析 和 三 
维 结构 重建 。 共 选取 3 个 茶 尺 峻 幼虫 脑 的 结果 进行 
分 析 。 使 用 软件 的 分 割 编辑 器 “LabelField” 重建 脑 
内 部 各 神经 髓 的 结构 (Kurylas et al., 2008; 汤 清 波 
等 , 2014; 谢 桂 英 等 ,2016 ) 。 构 建 时 使 用 板 刷 
“brush” 将 每 一 张 二 维 共聚 焦 扫 描 图 片上 的 神经 能 
区 域 进行 手动 描绘 标记 ,标记 完成 后 ,将 同一 神经 髓 
的 多 张 多 边 图 形 针 加 ,创建 出 神经 髓 的 三 维 结构 , 利 
用 软件 中 抓 图 工具 将 三 维 结构 图 片 保存 为 TIF 格式 
文件 。 使 用 软件 AMIRA 的 “TissueStatistics” 对 脑 中 




































































内 部 的 神经 髓 (neuropil) 区 域 ( 图 1: A ~F)。 细 胞 
体 层 的 体积 约 为 8 503 084. 17 um? ( £5 9 x 10 
hm ) ,而 神经 髓 体积 约 为 3 318 589.83 jum (7413 x 
10 pm ), 仅 约 为 细胞 体 层 的 1/3。 神 经 苦 是 神经 纤 
维 突 触 联系 紧密 交织 成 的 纤维 网 ,其 内 富 含 突 触 重 
白 , 所 以 能 被 抗体 清晰 标记 出 来 。 脑 神经 髓 旦 左右 对 
称 ,内 部 包括 多 个 区 域 , 即 脑 的 各 结构 ,包括 前 脑 
( protocerebrum ) 、 中 fij ( deutocerebrum ) 和 后 Hj 
(tritocerebrum, TC) 。 前 脑 为 最 大 的 组 成 部 分 ,具有 成 
对 的 视 叶 (optiec lobe, OL) 、 草 形体 (mushroom body, 
MB) .前 脑 桥 (protocerebral bridge, PB) 和 侧 副 叶 (lateral 
accessory lobe, LAL) 以 及 不 成 对 的 中 央 体 (central pody， 
CB) 等 结构 ;中 脑 主 要 包括 一 对 触角 叶 ( antennal 
lobe, AL (图 1)。 各 结构 的 体积 大 小 见 表 1。 
2.2. 茶 尺 峻 幼虫 脑 神经 髓 及 体积 

视 叶 位 于 前 脑 的 两 侧 后 端 ( 图 1: C ~L) ,通过 
单眼 神经 ( stemmatal nerve ) 与 单眼 相连 ,左右 对 称 ， 
体积 大 小 相似 。 萤 形体 ,外 形似 曹 状 物 ,成 对 ,位 于 
脑 半 球 正 中 间 位 置 ,上 下 贯穿 整个 脑 。 每 个 曹 形体 
由 草 形 体 冠 (calyx，Ca)、 草 形体 柄 ( pedunculus, 
Pe) 和 莹 形体 叶 (lobes) 构 成 (图 1: A «B, G~L; 图 
2) 。 萤 形体 冠 位 于 脑 神经 髓 的 项 端 ,外 形似 壁 较 厚 
的 碗 ,顶端 带 有 2 个 孔 ( 图 2: A, C)。 荤 形体 神经 
元 纤维 穿 过 这 2 个 孔 ,然后 汇聚 成 曹 形体 柄 ,在 脑 的 
前 端 曹 形体 柄 分 又 ,分 别 向 脑 前 上 方 和 中 间 延 伸 , 形 
成 章 形 体 叶 的 w 叶 和 B 叶 (图 1: D~E; 图 2)。 在 
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图 1 ZNE S 龄 幼虫 脑 激光 共聚 焦 扫描 显 微 图 像 和 三 维 重 建 结构 模型 
Fig. 1 Confocal images and three-dimensional reconstruction model of the brain of the 5th instar larva of Ectropis obliqua 





A: 距 脑 前 面 57 pm 处 激光 共聚 焦 扫 描 显 微 图 像 Confocal images of the brain 57 ium 
显 微 图 像 Confocal images of the brain 96 um posterior to the front; C: 距 脑 前 面 126 pum 处 激光 共聚 焦 扫 描 显 微 
126 jum posterior to the front; D - F: 标记 的 脑 神经 髓 结构 Labeled neuropils of the brain; G — 
观 Frontal view; H; 后 面 











reconstruction models of the brain; C: 正面 






































面 观 Oblique lateral view; L; 侧面 观 Lateral view. a: 曹 形体 a 





观 Posterior view; 
T Mushroom body a lobe; AL: 
body B lobe; Ca; 荤 形体 冠 Mushroom body calyx; CB; 中 央 体 Central body; CBL: 细胞 体 











osterior to the front; B: 距 脑 前 


L: 脑 的 三 维 寻 
: 背面 观 Dorsal view; J; Jf TÉ 
中 角 叶 Antennal 


















































面 96 hm 处 激光 共聚 焦 扫 描 
& Confocal images of the brain 
结构 模型 Three-dimensional 
观 Ventral view; K; 倾斜 的 侧 
obe; B: 荤 形体 B IF Mushroom 
层 Cell body layer; LAL; 侧 副 叶 Lateral accessory lobe; 


Lobes: 草 形 体 叶 Mushroom body lobes; MBr: 中 间 脑 Midbrain; OL; 视 叶 Optic lobe; PB: 前 脑 桥 Protocerebral bridge; Pe; 曹 形体 柄 Mushroom 


body pedunculus; TC: 后 脑 Tritocerebrum. 方位 Directions; a; 前 





表 1 RIES 龄 幼虫 脑 各 神经 髓 结构 的 体积 和 相对 体积 


Table 1 The volume and relative volume of the brain neuropil of the 5th instar larva of Ectropis obliqua 


向 Anterior; d; 背 向 Dorsal; 1; 侧面 Lateral; p: 后 向 Posterior; v; 腹面 Ventral. 

















神经 髓 体积 (um ) 相对 体积 (% ) 

Neuropils Volume Relative volume 
左 视 叶 Left optic lobe 80 102.33 +31 775.24 2.44 x 0.40 
右 视 叶 Right optic lobe 82 063.64 +53 154.54 2.40 +0.47 
左 触 角 叶 Left antennal lobe 61 085.69 +35 686.52 1.80 +0.26 
右 触角 叶 Right antennal lobe 58 676.52 +17 288.31 1.81 +0.39 
Z HJEK Left mushroom body calyx 66 690.93 +14 131.13 2.09 +0.63 
右 曹 形体 冠 Right mushroom body calyx 67 940.33 +20 111.57 2.10 x0.34 
左 曹 形体 叶 Left mushroom body lobes 71 142.03 +39 563.54 2.11 +0.33 
右 曹 形体 叶 Right mushroom body lobes 66 661.37 x26 566.69 2.03 +0.24 
中 央 体 Central body 11 327.10 +8 252.2 0.31 +0.17 
前 脑 桥 Protocerebral bridge 7 297.96 +4 487.5 0.21 +0.06 
左 侧 副 叶 Left lateral accessory lobe 52 085.40 € 39 980.51 1.49 +0.36 
右 侧 副 叶 Right lateral accessory lobe 57 153.14 € 30 726.28 1.72 +0.24 
左 后 脑 Left tritocerebrum 219 862.92 +115 620.68 6.55 +0.44 
右 后 脑 Right tritocerebrum 229 216.00 + 109 503.64 6.88 +0.32 
中 间 脑 Midbrain 2 186 684.48 +944 551.78 66.08 +1.89 


脑 总 体积 Total volume 
表 中 数据 为 平均 值 + 标 准 差 ; 相 对 体积 为 各 个 神经 髓 体积 占 脑 9 


3 318 589.83 +1 496 209.50 








volume is the percentage of a neuropil volume in the total volume of 


P pp ESSI 














the brain neuropils. Number of repeats n 23. 


分 比 ;重复 数 为 3。Data in the table are mean + SD. Relative 





- : 未 计算 Not calculated. 
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脑 的 正中 心 具有 一 个 独立 结构 ,为 中 央 体 。 在 中 央 pil midbrain, MBr) ,体积 约 为 2 186 684. 48 pm ( 约 
体 的 上 侧 后 方 ,前 脑 的 后 端 一 对 香肠 状 的 结构 为 前 。 2 x10' pom?) , 占 整 个 脑 神经 髓 的 66% (图 1; #1). 
脑 桥 (图 1: F-K; 图 3) ,前 脑 桥 和 中 央 体 构成 中 央 在 脑 的 下 方 最 前 端 一 对 球状 结构 为 触角 叶 , 为 
复合 体 (central complex) 。 在 中 央 体 的 下 侧 前 方 两 。 中 脑 的 主要 组 成 部 分 , 通过 触角 神经 ( antennal 
侧 为 侧 副 叶 ( 图 1:E, G-L; 图 3)。 除 了 视 叶 、 曹 nerve) 与 触角 相连 接 ( 图 1: D, G)。 在 脑 的 腹 侧 和 
形体 、 前 脑 桥 、 中 央 体 和 侧 副 叶 这 些 结构 显著 的 神经 。 触角 叶 下 方 为 后 脑 , 即 围 咽 神 经 索 进入 脑 的 入 口 处 。 
髓 外 ,前 脑 还 有 较 大 体积 的 其 他 神经 髓 区 域 ,为 中 间 ”后 脑 通 过 围 咽 神 经 索 与 咽 下 神经 节 连 接 。 
A B C 
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100 um 


100 um E 100 um d 


图 2 ZJ&RIBES 龄 幼虫 草 形 体 三 维 重建 结构 模型 

Fig. 2 Three-dimensional reconstruction model of mushroom body of the 5th instar larva of Ectropis obliqua 
A: 正面 观 Frontal view; B: 侧面 观 Lateral view; C: 后 面 观 Posterior view. a: 蒙 形体 a IF Mushroom body a lobe; B: 曹 形体 B IF Mushroom body 
B lobe; Ca; 草 形 体 冠 Mushroom body calyx; Pe; 草 形 体 柄 Mushroom body pedunculus. 方位 Directions; a; 前 向 Anterior; d: 背 向 Dorsal; m: 内 
侧 Medial; 1: 侧面 Lateral; p: 后 向 Posterior; v: 腹面 Ventral. 
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图 3 ZRRUBEBUBUEE P se Ao = E E E R RUM 


Fig. 3 Three-dimensional reconstruction model of protocerebral bridge, central body and lateral accessory lobe of the 5th 





instar larva of Ectropis obliqua 
A: 正面 观 Frontal view; B: 后 面 观 Posterior view; C; 背面 观 Dorsal view; D: 侧面 观 Lateral view. CB; 中 央 体 Central body; LAL: 侧 副 叶 Lateral 
accessory lobe; PB; 前 脑 桥 Protocerebral bridge. 方位 Directions; a; 前 向 Anterior; d; 背 向 Dorsal; m; 内 侧 Medial; 1: 侧面 Lateral; p: 后 向 
Posterior; v: 腹面 Ventral. 




















部 分 构成 。 细 胞 体 层 位 于 脑 的 外 周 , 而 神经 髓 区 位 








3 讨论 于 脑 的 内 部 。 神 经 髓 是 神经 纤维 突 触 联 系 紧密 交织 
成 的 纤维 网 ,其 内 富 含 突 触 蛋白 ,所 以 突 触 蛋白 抗体 
3.1 茶 尺 歇 幼虫 脑 的 解剖 结构 免疫 染色 结果 较 清 晰 ,而 细胞 体 层 染色 结果 稍 暗 。 


茶 尺 峻 幼虫 的 脑 主 要 由 细胞 体 层 和 神经 髓 区 2 但 细胞 体 层 体积 远 远大 于 脑 神经 髓 区域 的 体积 。 研 
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究 表明 ,幼虫 脑 细胞 体 层 含有 大 量 的 神经 节 母 细胞 
( ganglion-mother cells) 和 成 神经 细胞 (neuroblasts ) , 
为 发 育成 为 体积 较 大 的 成 虫 脑 结 构 提供 了 细胞 基础 
( Nordlander and Edwards, 1968) 。 幼 虫 脑 的 各 结构 
为 成 虫 脑 结构 的 原 基 ,如 幼虫 的 视 叶 为 成 虫 的 视 叶 原 
基 ( optic lobe anlagen) 。 成 神经 细胞 存在 于 其 所 属 脑 
结构 原 基 的 附近 (Nordlander and Edwards, 1968) 。 

茶 矿 竖 幼 虫 脑 神经 散 包 括 前 脑 、. 中 脑 和 后 脑 3 
个 主要 组 成 部 分 。 在 茶 尺 歇 5 龄 幼虫 脑 神经 髓 内 鉴 
定 识别 出 多 个 结构 ,主要 包括 视 叶 、 荤 形体、 前 脑 桥 、 
侧 副 叶 、 中 央 体 和 触角 叶 。 茶 尺 歇 幼 忠 的 触角 叶 通 
过 触角 神经 与 触角 相 联 系 ,为 串 觉 初级 中 枢 。 视 叶 
过 单眼 神经 与 单眼 联系 ,为 幼虫 脑 的 视觉 中 枢 。 
昔 形 体 是 脑 的 学 习 和 记忆 中 心 (Menzel, 2001), 已 
有 研究 表明 ,植物 化 学 物质 处 理 的 棉铃 虫 幼虫 ,其 化 
学 感觉 调控 的 行为 会 发 生变 化 (Zhou et al., 2010) , 
茶 尺 歇 幼 虫 脑 的 曹 形 体 体积 较 大 , 约 占 整个 脑 神经 
BERI 896 ,这 说 明 学 习 和 记忆 在 茶 尺 歇 幼 虫 的 寄主 
选择 行为 方面 具有 重要 的 调控 作用 。 前 脑 桥 、 中 央 
体 和 侧 副 叶 位 于 脑 的 中 心 ,为 昆虫 运动 定向 和 导航 
中 心 (Pfeiffer and Homberg, 2014) 。 Z& RU gj E Je 
脑 位 于 脑 的 腹 侧 ,触角 叶 下 方 ,通过 围 咽 神经 索 与 咽 
下 神经 节 连 接 。 此 外 ,后 脑 还 连接 人 额 神经 和 上 层 神 
经 。 后 脑 可 能 参与 调控 昆虫 的 取 食 和 消化 (Tang et 
al., 2014, 2015), 
3.2 与 其 他 昆虫 幼虫 脑 解剖 结构 的 比较 

与 成 虫 相 比较 ,关于 昆虫 幼虫 脑 解剖 结构 的 研 
究 报 道 还 比较 少 。 在 鳞 翅 目 中 ,已 报道 的 有 峡 蝶 科 
A E BEHR ( Nordlander and Edwards, 1968) , K iR Æ} 
烟草 天 蛾 (Huetteroth et al., 2010) 和 夜 蛾 科 棉 铃 虫 
幼虫 ( 汤 清 波 等 , 2014) 。 茶 尺 竖 幼虫 脑 的 形态 和 结 
构 组 成 与 这 些 昆 虫 类 似 。 这 些 昆虫 的 视 叶 、 草 形体 、 
前 脑 桥 、 侧 副 叶 、 中 央 体 和 触角 叶 等 结构 的 形态 和 位 
HHA. REE AEE MERIR A ERER 
幼虫 均 属 于 里 型 幼虫 ,其 身体 结构 . 口 器 和 头 部 感觉 
器 官 类 似 。 所 以 ,外 部 结构 相似 ,其 相 联系 的 内 部 结 
构 也 相似 。 不 过 , 茶 尺 晓 、 极 铃 虫 .烟草 天 蛾 和 君主 
斑 蝶 的 幼虫 体形 大 小 具有 差异 性 。 一 般 情况 下 , 脑 
的 大 小 与 身体 大 小 成 正 相 关 ( Chittka and Niven, 
2009) 。 所 以 可 以 推测 ,这 些 昆虫 幼虫 脑 的 结构 昌 
然 没 有 差异 ,但 在 体积 大 小 上 可 能 存在 差异 性 。 男 
Ih RRE ARE MERIR A ERER E TERA H 
RER, RRERR RH, 棉铃 虫 取 食 棉花 等 作 
物 ,烟草 天 蛾 取 食 曼 陀 罗 ,君主 斑 蝶 取 食 乳 草 ,它们 
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的 寄主 范围 差异 巨大 , SE HERI old e (Nordlander 
and Edwards, 1968; JEI, 2007; Riffell et al., 
2013; 汤 清 波 等 , 2014) 。 因 此 ,这 些 昆虫 在 感知 寄 
主 植物 和 取 食 选择 的 神经 调控 方面 可 能 也 存在 差异 
性 。 研 究 表明 ,棉铃 虫 和 烟 青 虫 幼虫 感知 味 党 物质 
的 一 些 神经 元 在 脑 内 的 投射 区 域 和 分 支 模式 具有 差 
异性 (Tang et al., 2015) 。 

3.3 与 成 虫 脑 解 剖 结 构 的 比较 

虽然 茶 尺 竖 幼 虫 的 脑 与 其 他 鳞 翅 目 幼虫 的 脑 
FE ,但 与 成 虫 的 脑 之 间 存 在 巨大 差异 。 这 种 差异 与 
幼虫 成虫 之 间 外 部 形态 特征 、 生 活 习 性 、 行 为 和 发 
育 阶段 好 异 相关 。 脑 在 幼虫 期 还 没有 完成 发 育 , 需 
要 经 历 肾 期 快速 分 化 和 重 塑 , 待 羽化 为 成 虫 后 才 完 
成 发 育 ( Huetteroth et al., 2010) , 

3.3.1 脑 与 咽 下 神经 节 : 茶 尺 歇 幼 忠 的 脑 与 咽 下 神 
2t H4) ES ,通过 长 的 围 咽 神 经 索 连 接 ,与 棉铃 虫 幼 虫 
的 相似 ( 汤 清 波 等 , 2014) 。 而 鳞 翅 目 成 虫 ,如 烟草 
天 蛾 (El Jundi et al., 2009) JE] ZEE S ( Kvello et al., 
2009) Æ EPER ( Heinze and Reppert, 2012) 35 $8 
WE G. zavaleta( Montgomery and Ott, 2015) 和 烟 青 虫 
〈 陈 秋 燕 等 , 2016 ) 的 脑 与 咽 下 神经 节 融 合 为 一 体 ， 
围 咽 神 经 索 消 失 。 脑 与 咽 下 神经 节 的 融合 与 否 ,可 
能 与 幼虫 和 成 虫 之 间 取 食 方式 相关 。 鳞 翅 目 昆虫 幼 
虫 具 有 阻 嚼 式 口 器 , 取 食 固体 食物 ,其 食道 粗大 , 而 
成 虫口 器 为 虹吸 式 口 器 , 取 食 液体 食物 ,食道 细小 。 
脑 和 咽 下 神经 节 连 接 方式 是 否 与 昆虫 取 食 方式 有 
关 , 目 前 尚 不 清楚 。 鳞 翅 目 幼虫 成虫 脑 和 咽 下 神经 
节 的 融合 差异 性 为 研究 神经 节 间 融合 机 制 提 供 了 便 
利 的 材料 。 

3.3.2 视 叶 : 茶 尺 蝶 幼 虫 的 视 叶 为 前 脑 外 侧 后 端的 
简单 突起 。 已 知 在 烟草 天 蛾 (El Jundi et al., 2009) 
烟 芽 夜 蛾 ( Kvello et al., 2009) Æ E PERE ( Heinze 
and Reppert, 2012) AHE G. zavaleta ( Montgomery 
and Ott,，2015)、 烟 青虫 ( 陈 秋 菩 等, 2016 ) 等 昆虫 成 
虫 中 视 叶 体积 较 大 ,结构 复杂 。 这 与 幼虫 只 具有 单 
HB. ,而 成 虫 具有 发 达 的 复眼 相对 应 。 研 究 烟草 天 蛾 
脑 的 发 育 过 程 发 现 ,昆虫 视 叶 的 视神经 节 层 、 视 艇 、 
视 小 叶 在 晴 期 分 化 形成 (Huetteroth et al., 2010) 。 
3.3.3 曹 形体 : 茶 尺 果 幼 虫 脑 的 曹 形体 的 结构 组 
成 .相对 位 置 和 体积 大 小 均 与 成 虫 的 存在 差异 。 鳞 
翅 目 昆虫 成 虫 的 曹 形体 具有 a, BA y I KE 
等 , 2016) , 而 茶 尺 蚂 幼 虫草 形体 只 具有 a 和 B 叶 。 
研究 脑 的 发 育 过 程 发 现 ,y 叶 在 肾 期 发 育 完成 
(Huetteroth et al., 2010) 。 成 虫 曹 形体 柄 前 后 朝向 ， 
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与 体 轴 平 行 , 曹 形体 冠 开口 朝 后 ,而 幼虫 的 曹 形 体 柄 
上 下 朝向 ,与 体 轴 垂 直 , 荤 形体 冠 开 口 朝 上 。 最 近 研 
究 发 现 ,君主 斑 蝶 和 烟 青 虫 的 董 形体 还 具有 YY 叶 和 
Y X (Heinze and Reppert, 2012; Montgomery and 
Ott, 2015; 陈 秋 燕 等 , 2016) , ÆR RIEZ R PR 
发 现 该 结构 。 幼 虫 脑 曹 形体 的 体积 远 远 小 于 成 虫 ， 
但 是 相对 体积 较 大 , 茶 尺 虹 幼 虫草 形体 体积 约 占 整 
个 脑 神经 髓 的 8% , 略 大 于 烟 青 虫 成 虫 脑 草 形体 的 
相对 体积 。 这 说 明 茶 尺 歇 幼虫 在 幼虫 时 期 也 具有 较 
强 的 学 习 和 记忆 能 力 , 可 以 调控 幼虫 行为 的 可 塑性 。 
3.3.4 前 脑 桥 、 中 央 体 和 侧 副 叶 : 前 脑 桥 、 中 央 体 和 
侧 副 叶 位 于 脑 中 心 。 通 过 染色 标记 单个 神经 元 , 研 
KEME S. gregaria 的 前 脑 桥 、 中 央 体 和 侧 副 
叶 由 神经 元 紧密 联系 起 来 ,连接 的 神经 元 穿 过 中 央 
体 将 一 侧 的 前 脑 桥 连接 到 对 侧 的 侧 副 叶 (Heinze 
and Homberg, 2008 ) 。 这 些 结构 之 间 的 神经 元 连接 
模式 表明 它们 是 通过 前 脑 桥接 收 左右 脑 半 球 的 信 
息 ,并 在 中 央 体 进行 整合 ,然后 通过 侧 副 叶 传 出 至 左 
右 两 侧 , 以 调控 昆虫 运动 方向 。 茶 尺 歇 幼 虫 的 前 脑 
桥 .中 央 体 和 侧 副 叶 位 置 与 成 虫 的 类 似 ,组 成 相似 。 
但 茶 尺 昱 幼虫 中 央 体 结构 简单 ,为 一 个 细小 的 棒状 
结构 ,连接 脑 左右 半球 。 而 在 成 虫 ,如 烟草 天 蛾 (了 
Jundi et al., 2009) HIF E ( Kvello et al., 2009) 、 
君主 斑 蝶 ( Heinze and Reppert, 2012) , ie 3H 9E G. 
zavaleta ( Montgomery and Ott, 2015) 和 烟 青 虫 ( 陈 秋 
WSE, 2016) 的 中 央 体 具有 上 下 两 个 单元 ,并且 在 中 
央 体 下 方 还 有 一 对 由 多 个 亚 结构 构成 的 小 结 节 。 幼 
虫 中 央 复 合体 与 成 虫 的 差异 与 幼虫 运动 能 力 弱 、 简 
单 , 而 成 虫 活动 能 力 强 、 复 杂 相关 。 

3.3.5 触角 叶 : 茶 义 果 幼虫 的 触角 叶 为 简单 的 球状 
结构 ,内 部 没有 形成 亚 结 构 分 化 。 但 在 多 种 昆虫 的 
成 虫 中 ,其 触角 叶 内 由 许多 纤维 球 构成 ( 赵 新 成 等 ， 
2015 )。 昆 虫 纤 维 球 大 小 和 数量 多 少 与 探知 气味 物 
质 的 重要 性 和 种 类 的 多 少 相 关 ( 赵 新 成 等 , 2015 ) 。 
幼虫 .成虫 触角 叶 大 小 和 结构 的 差异 与 触角 感 器 类 
型 和 数量 的 差异 相关 。 鳞 翅 目 幼虫 触角 短小 ,而 成 
虫 触角 发 过。 触角 叶 纤 维 球 在 进入 师 期 后 才 开 始 分 
化 形成 (Huetteroth et al., 2010) 。 

3.3.6 后 脑 : 茶 尺 歇 幼虫 后 脑 结构 显著 ,体积 较 大 ， 
位 于 脑 的 腹 侧 ,触角 叶 下 方 ,通过 围 咽 神经 索 与 咽 下 
神经 节 连 接 。 而 在 烟草 天 蛾 、 烟 芽 夜 蛾 、 斑 蝶 和 烟 青 
虫 成 虫 中 ,后脑 与 咽 下 神经 节 紧 密 融 合 ,两 者 之 间 没 
有 明显 的 边界 , 而 不 容易 区 分 开 来 (EL Jundi et al., 
2009; Kvello ef al., 2009; Heinze and Reppert, 













































































































































































2012; 陈 秋 燕 等 , 2016 ) 。 目 前 关于 后 脑 的 功能 党 
不 清楚 。 利 用 追踪 染色 标记 技术 研究 发 现 棉 铃 虫 和 
烟 青 虫 幼 虫 栓 锥 感 器 上 的 味觉 感受 神经 元 末端 投射 
到 后 脑 (Tang et al., 2014, 2015) 。 在 成 虫 中 也 有 类 
似 的 发 现 ,比如 追踪 染色 标记 的 烟 芽 夜 蛾 ( Kvello et 
al., 2006 ) FI i8 JK XH TE "E Spodoptera littoralis 
(Popescu et al., 2013) 成 虫 触 角 和 口 器 上 的 味觉 感 
受 神 经 元 投射 到 后 脑 。 另 外 黑 腹 果 蝇 、 由 比 亚 按 蚊 
Anopheles gambiae FIIR MAF X. Aedes aegypti 的 后 脑 
也 有 来 自 味 党 神经 元 的 投射 通路 ( Wang et al., 
2004; Ignell and Hansson, 2005; Kwon et al., 
2011). 。 这 些 研 究 结 果 表 明 后 脑 在 昆虫 幼虫 和 成 虫 
的 味觉 感受 和 行为 调控 中 起 重要 的 作用 。 
3.4 结论 

综 上 所 述 , 茶 尺 歇 幼虫 脑 结构 组 成 与 鳞 翅 目 其 
他 昆虫 的 幼虫 和 成 虫 的 均 类 似 , 但 幼虫 脑 各 个 结构 
简单 而 成 虫 脑 的 相对 复杂 ,这 与 幼虫 活动 能 力 弱 , 行 
为 简单 ,主要 任务 是 取 食 和 生长 , 而 成 虫 活动 能 
强 ,并 需要 完成 砚 食 寻找 配偶 交配、 寻找 产 卵 位 点 
并 产 卵 等 复杂 行为 的 习性 相关 。 本 项 研究 结果 为 进 
一 步 研究 昆虫 脑 感受 、 人 处理 寄 主 信息 及 调控 行为 的 
机 制 莫 定 了 结构 解剖 学 基础 。 
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